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DE LA STRUCTURE GRENUE
A LA STRUCTURE COLUMELLAIRE
DANS LE POLLEN DES ANNONACEES

par A. Lt THOMAS & B. LUGARDON

SoMMAIRE : Aprés un bref rappel des différents types d’organisation de Pexine
<hez les Annonacées, le pollen de plusieurs espéces est étudié dans divers genres mon-
trant le passage de Ja structure infratectale grenue & la structure columellaire. 11 ressort
des exemples proposés que ce phénoméne est li¢ 4 une difiérenciation de toute la couche
grenue : — les columclles rCsultgm soit d’une coalescence des grains, soit d’unc transfor-
mation de leur formes, - ition de la steucture col ire csi en relation étroite
avec la difiérenciation d& la cauch/. profendc fcuillcléc lamellaire; — I'évolution de
la partic i le de Iexine s au niveau
du tectum lui-méme.

Summary: The various types of exine architecture among Annonacez is briefly
summarized. Then, pollen grains of several species are described, enlighlening a irend
from infralectal granular to columellar structure. The sclected examples show that
this evolution is linked with a differentiation of the whole granular layer : — colu-
meltac result from either a of the grana ora of their individual
shape; — the building of a columellar structure is closely connected with the differentiation
of the lamellar foliated basal layer; - evolution of the infratectal zone of the exine
goes along with changes of structure within the tectum itself.

*
s

I est maintenant largement admis qu’il existe deux grands types
de structure infratectale chez les Angiospermes, la structure columellaire
et la structure grenue (VAN CAMPO & LUGARDON, 1973; LE THoMAs & Lu-
GARDON, 1974; WALKER & SKVARLA, 1975; DoyLE, VAN CaMPO & LUGAR-
DON, 1975). On sait également que ces deux structures infratectales se
rencontrent simultanément dans certaines familles de cet ensemble, et en
particulier 2 l'intérieur de familles appartenant 2 Pordre des Magnoliales
(PRAGLOWSKI, 1974; WALKER, sous presse).

Les Annonacées représentent & cet égard un excmple extrémement
intéressant. La structure grenue a ét¢ mise en évidence chez de nombreuses
espéces de cette famille (VAN Campo & LUGARDON, 1973; LE THOMAS &
LUGARDON, 1974 et sous presse; LUGARDON & Le THOMAS, 1974; WALKER
& SKVARLA, 1975; WALKER, sous presse), tandis que d’autres espéces
montrent une structure columellaire typique (voir par exemple LE THO-

Source : MNHIN, Paris



— 544 —

MAS & LUGARDON, 1972). En fait, la structure exinique est exceptionnelle~
ment diversifiée chez les Annonacées, comme nous I'avons déja montré
a loccasion du Symposium palynologique consacré a « The Evolutionary
Significance of the Exine » (Londres, septembre 1974).

Nous avions alors indiqué que I'exine de pollen simple sulqué, com-
portant seulement un tectum continu et une couche infratectale formée de
grains serrés et peu individualisés, peut étre considérée comme étant,
dans cette famille, « the most primitive, subsequently diversifying in
different ways.., » (LE THOMAsS & LUGARDON, abstract 1974)1, Nous
avions également évoqué et défini les différentes voies de diversification
suivies par l'exine — ou plus précisément par Pectexine puisque cette
exine est toujours dépourvue d'endexine — des Annonacées a partir de
ce type particuliérement simple (sous presse).

Dans le cas des exines grenues, il est possible de distinguer deux direc-
tions essentielles. L’une s¢ traduit par la fusion des grains les plus profonds,
puis des grains plus superficiels, ce qui entraine la différenciation d'une
couche basale (ou sole) plus ou moins compacte et continue (Cananga,
Xylopia pro parte) pour aboutir a une exine presque parfaitement massive
(Boutiquea) *, La seconde, amorcée par I’apparition de courts feuillets a
la base de la couche grenue (Lettowianthus, Pl. 16), conduit & I'édification
d'une couche basale continue d'un type trés particulier, composée d'un
plus ou moins grand nombre de feuillets distincts & ultrastructure lamellaire
(Uvaria, Letestudoxa, Isolona, Miliusa).

Dans les exines & structure columellaire qui comportent toujours
trois parties en raison de la presencc constante d'une couche basale feuilletée
lamcllaire, nous avons ¢ plusieurs d Pour
I'essentiel, celles-ci se par 1acquisi de de plus
en plus régulié et par I'é du ou des feuillets superficiels
de la couche basale; il tend ainsi & se former, au niveau de la base des
columelles, une couche massive et continue comparable a Ja sole classique
des exines columellaires, tandis que les feuillets plus profonds conservent
leur individualité.

Au cours de cette étude (sous presse), comme dans les précédentes
notes consacrées a l'exine des Annonacées, nous avions volontairement
décrit séparément les pollens 2 structure grenue et les pollens & structure
columellaire. Nous nous étions bornés a souligner d’une part le caractére
primitif de certamcs exmes grenues (Pxptosugma Polyceratocarpus), d’autre
part le stade de d tion avancé de 1 pollens simples 2 struc-

1. WALKER & SKVARLA (1975) appellent « aleclate » (alectécs) les exines de c¢ type ou

de types plus ou moins amaloguss qui selon ew, ¢lack a tectum pecause their more of less

Mot exine has liltle or no internal structire ». Nous considérons pournolre part que

Ta couche superfciele de ces xines (Piptostigma, Polpccratocarpus, Lt THOMAS & LUGAKDON,

1974) est un tectum parfailement défini, de felle sorte que le terme « atecté » parait difficilement
applicgble 3 de feles cxincs,

n notera que cetle structure, qui se classe dans les « atectate » de WALKER & SKVARLA
comme cale ur commetirie I oDt prIE dox AnAbRACEes 3 e valeut ‘phylogénique lrés
différente : elle provient d"une fusion secondaire de. lensen’ble des grains de la couche infra-
fectale avee le icotum, o représente en fait 1¢ lerme d'une des voies de diftérenciation de I'exune
de la sous-famille Fu.rzn (sensu WALKER, 1971).

Source : MNEIN, Paris



Pl 1. — Polyalthia stuhlmanii (Engl.) Verdcourt : 1, { 25 000), coupe transversale du sporo-
derme montrant une struciure de I'exine grenue simple avec ébauches de feuillets dans
Ia partie profonde; 2, (x 75000), détal mettant en évidence la difference de structure
entre le tectum massif et la couche grenue infratectale encore peu différenciée.

Source : MNHN, Paris
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ture columellaire (Polyalthia capuronii); nous avions seulement suggéré,
dans quelques descriptions, I'hypothése d’une relation directe entre les
structures grenues et les structures columellaires (LUGARDON & LE THOMAS,
1974 : ... « amas de grains infratectaux affectant grossiérement la forme
de columelles » chez Miliusa indica; LE THOMAS & LUGARDON, SOUS Presse ©
« les grains tantdt épars, tantdt empilés, directement liés au tectum, prenant
alors Paspect de columelles » chez Isolona zenkeri).

Ces remarques posaient déja, par clles-mémes, le probléme des rap-
ports entre grains et columelles, et de ce fait celui de Porigine des colu-
melles chez les Annonacées. Mais, préférant ne pas formuler prématuré-

ment des hypothéses qui, quoique sé nous paraissaient encore
insuffisamment étayées, nous avons cherché 2 approfondir cet intéressant
! en étudiant Ie pollen de plusicurs espéces dans

des genres ol I'exine montre, d’une espéce & l'autre, des différences mor-
phologiques et ultrastructurales particuliérement significatives.

Comme nous allons le voir, ces recherches ont permis de mettre en
¢évidence plusieurs exemples qui illustrent le passage de la structure grenue
a la structure columellaire, démontrant ainsi de fagon tangible que le grain
est & I'origine de la columelle chez les Annonacées.

MATERIEL ET TECHNIQUES

Les différents pollens étudiés proviennent soit de fleurs conservées en alcool ou
FAA (Lerouzey, THANIKAIMONI), soit d'échantillons d’herbicr (Kew, Paris). Les déter~
minations ont été faites par A. LE THOMAS.

matériel étudié au MeB a été obscrvé plein ou aprés avoir subi une acélolyse
ménagée; les coupes ont été obtenues sur un microtome 4 couteaux de verre aprés inclus
sion dans une solution de gomme arabigue ct de glycérine (HIDEUX & MARCEAU, Adan-
sonia, ser. 2, 12 : 609, 1972). Les clichés ont £1¢ réalisés au Laboratoire de Géologie du
Muséum national d’Histoire naturclic de Paris.

Les coupes ultrafines ont été faites pour la plupart sur du pollen plein; fixation par
formaldéhyde/ OsOs; inclusion dans I’épon; contrastants ¢ acétate d’uranyle /citrate de
plomb. Les clichés ont été réalisés au Laboratoire de Biologie végétale de Toulouse.

Principales abréviations portées sur les figures: Cy, contenu cellulaire des grains
de pollen; E, épine; F, feuillels de la couche basale; G, grains infralectaux; In, intine;
L, lamelle; p, perforations; 7, tectum.

1. Le genre POLYALTHIA

Ce genre est commun aux parties lropicalcs d’Afrique, Madagascar,
Asie et Australie, Quatre espéces sont étudiées ici; deux d’entre clles sont
afnmmcs, une asiatique, une malgache. Ces exemplcs constituent unc
séric compléte montrant le « passage » d’un type grenu trés simple et
relativement primitif & un type columellaire parfait, type qui se rencontre
rarement aussi bien défini, dans la famille des Annonacées.

Source : MNEIN, Paris
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P1. 2. — Polyalthia suaveolcns Eng]cr & Dicls : 1, (x 25 000), coupe transversalc du sporo-
derme montrant une structure de Pexine compacic; J2 parnic interne est constituce de
1-3 feuillets; 2, (x 70000), la couche mfnlec"\lc ¢st composée d'un grand nombre de
petits grains, micux individualisés prés du tectum,

Source : MNHN, Paris
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a) P. stohlmanii (Engler) Verdcourt : Rawfin 303B, Kenya, K —
PL 1, 12

Pollen _simple, sulque, presenlanl en surface de larges, irréguliers et
peu En coupes ultrafines, I'exine peu
¢épaisse montre un tectum massif, homogene, recouvrant une couche infra-
tectale grenue trés peu épaisse, constituée de petits grains (600 A) assez
espacés, directement relies au tectum. Sous cette couche on distingue
quelques éléments allongés trés ténus (100 A), discontinus, noyés dans un
matériel de nature mal définie; ces éléments, qui sont rattachés ¢i et 13
aux grains de la couche infratectale et laissent deviner par places une
structure tripartite, sont I’ébauche d’une véritable couche basale feuilletée
(cf. Lettowianthus, Londres, 1974, sous presse) leme est particuliére-
ment épaisse (3-5 fois I'épai de Iexine) et h

b) P. snaveolens Engler & Dicls (= Greemwayodendron) : R. Letouzey
11806, Cameroun, P — Pl 2, 12.

Pollen simple, sulqué dont le tectum dessine des massifs arrondis
irréguliers & surface faiblement verrugueuse. Ce tectum recouvre une
couche grenue constituée d’un grand nombre de trés petits grains (200-
300 A); prés du tectum les grains sont relativement bien individualisés et
forment un ensemble continu trés dense, tandis qu’ils sont, en profondeur,
plus intimement soudés et répartis en amas irréguliers et discontinus, La
partie interne est constituée de 1-2 (rarement 3) feuillets plus ou moins
discontinus et anastomosés entre eux, Ces feuillets épais (400-700 A),
qui ont un contour irrégulier et ne montrent pas de ligne médiane claire,
paraissent dépourvus de lamelle et & par la simple juxtap
de grains. Cest la raison pour laquelle nous avons cru devoir les dis-
tinguer des feuillets lamellaires en les appelant « moniliformes » (LE THOMAS
& LUGARDON, Abstract 1974); mais des observations récentes nous ont
permis de constater dans plusieurs cas que les deux types de feuillets existent
dans le méme genre, et on peut supposer que I’aspect particulier des feuillets
que nous trouvons ici résulte seulement d’un dépdt de sporopollénine
plus important et plus irrégulier. L’intine a une épaisseur variable, de I'ordre
de celle de Iexine.

c) P. longifolia (Sonnerat) Thwaites : Thanikaimoni s.n., Indes. —
PL 3, 12

Pollen simple (40 p), sulqué, échinulé & épines courtes et arrondies.
L’exine a une apparence trés désordonnée sur les coupes ultrafines. Com-
paré 2 celui des deux exemples précédents, le tectum peu épais parait
en quelque sorte disloqué : il se présente sous I'aspect d’une chaine sinueuse
de grains irréguliers, plus ou moins allongés tangentiellement. La couche
grenue infratectale est composée d’éléments épars, souvent assez gros,
parfois empilés les uns sur les autres, ou plus ou moins allongés radiale-
ment et affectant alors la forme de columelles trés irrégulidres. Deux a

Source : MNHIN, Paris



Pl. 3. — Polyal

Ithia lonzifolia (Sonnerat) Twaites: 1, (x 30 000), coupe transversale de l'exine
couche infratectale grenue; 2, (X 48 i

, ¢ et li les grains tendent & s'organiser en
s'empilant les uns sur les autres sous les éléments tectaux trés fragmentés; certains gros
grains du tectum présentent un diverticule qui constitue une courte épine. — Polyalthia
capuronii Cav. & (x 24 000), la couche infratectale est parfaitement columellaire,
1a base des columelles étant reliée par une couche basale massive dans sa partie superficielle,

Source : MNHN, Paris
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trois feuillets (épais de 300 A environ) constituent la couche basale de
I'exine; trés discontinus, directement rattachés aux grains les plus pro-
fonds, ces feuillets montrent distinctement la ligne claire d’une lamelle
médiane. Ca et 14, un grain du tectum parucullerement gros, et reposant
le plus souvent sur un gram e trés voll pré-
sente un diverticule qui constituc I'une des épincs caraciéristiques de
Pornementation exinique de cette espéce. L'intine est relativement peu
épaisse (environ la moitié de I'épaisseur de I'exine),

d) P, capuronii Cav. & Keraudren : Capuron 11795 SF, Madagascar,
P PL 3,

Pollen simple, sulqué, hétéropolaire 4 tectum lisse perforé. Déja
décrite (LE THOMAS & LUGARDON, sous presse), la structure de I'exine
atteint ici le stade le plus élaboré de la structure columellaire chez les
Annonacées : un tectum trés massif interrompu par de nombreuses perfo-
rations; des columelles courtes, mais trés réguliéres; une couche infra-
columellaire qui présente une partie externe massive et continue reliant la
base des columelles, ¢t une partie profonde composée de 1-3 feuillets
lamellaires discontinus (250-300 A) rattachés par endroits & la partie
massive.

Dans le genre Polyalthia on rencontre donc une série de difiéren-
ciation presque compléte de la structure de I'exine. Il est & peu prés certain
que I’étude du pollen provenant d’autres représentants de ce genre nous
fournirait de nouveaux maillons de cette série. Mais en nous en tenant
4 ces quatre les, nous voyons ¢ une structure grenue
simple avec ébauche de feuillets dans la couche profondc chez P. stuhlmanii,
puis une structure grenue mieux différenciée et des feuillets plus nets chez
P. suaveolens, puis des grains sensiblement plus gros avec une tendance
a la structure columellaire chez P, longifolia ol les grains ’empilent ou
affectent la forme de columelle, et enfin chez P. capuronii la columelle
parfaite s’appuyant sur une couche basale trés élaborée. On peut noter
également que le tectum marque unc tendance vers la fragmentation en
méme temps que la couche grenue s’organise, et qu’il tend au contraire a
se reconstituer lorsqu’apparaissent des columelles bien définies.

Cette corrélation entre la reconstitution du tectum et la différen-
ciation de la structure columellaire se manifeste plus ou moins nettement,
comme on pourra le remarquer, dans chacun des autres genres pris comme
exemples.

2. Le genre ISOLONA

Genre africano-malgache dont le pollen est simple, hétéropolaire,
inaperturé.

Source : MNEIN, Paris
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PL 4. — Isolona thonneri (De Wild. & Th. Dur.) Enet. & Diels : 1, ( 25 000), coupe trans-
Yersale du spotoderme montrant une exne presquentiércment grenue; seuls quelques
éléments dela oudent pour fos de tectum; 2, (x 50 000),
o nemarque 12 présence de 12 Jamelle médiane blanche 2 miicu des toolets

Source : MNHN, Paris



PL s - lsolom hexaloba (Pierre) Engl, & Diels : 1, ( 10 000), coupe transversale du sporo-

@ les &léments tectaux fusionnent fréqugmmem en amas allongés, les grains de la

toucn: infratectale s'empilent en forme de columelles; 2, { 50 000), détail montrant
des grains uniques aliongés d'aspect columellaire.

Source : MNHN, Paris
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2) L. thonneri (De Wild. & Th. Dur.) Engler & Dicls ; Letouzey 10205,
Cameroun, P — PL 4, 13.

Pollen hétéropolaire ou subglobuleux (L = 50 123 1 = 30-40 1) & orne-
mentation verruqueuse, mals presenlant une modification de I'exine dans
sa région p pouvant s'expli par la durée du
stade tétrade (GUINET & Le THOMAS, 1973) et non assimilable 2 une véri-
table aperture proximale. L’intine présente quant 4 elle la méme épaisseur
tout autour du grain.

Dans ceite espéce, toute la partie superficielle et moyenne de I'exine
est formée de grains volumineux pour la plupart, disposés apparemment
sans aucun ordre; au niveau de la surface externe, qui montre au MeB
une ornementation verruqueuse trés désordonnée, quelques grains légére-
ment aplatis tangenticllement et soudés I'un a l'autre forment par place
une ébauche de tectum de faible étendue. La couche profonde de I'exine
consiste en 2-3 feuillets lamellaires (600 A), serrés, mais trés souvent inter-
rompus sur de longues distances, & nombreux points de jonction, reliés
aux grains de la couche infratectale et directement en contact avec I'intine.
Celle-ci est peu &paisse, ¢t montre un contour extrémement sinueux sur
sa face interne.

b) I hexaloba (Pierre) Engler & Diels : Letouzey 10419, Cameroun,
P—PL

Pollen hétéropolaire (L = 47 3 1==39 1) & tectum perforé.

Dans cette seconde espéce d'fsolona, la partic externe et moyenne
de I'exine est également constituée de trés gros grains, mais elle tend nette-
ment A se différencier. Les grains les plus externes fusionnent plus fré-
quemment ¢t se soudent en amas allongés plus réguliers comstituant un
tectum relativement peu épais a trés nombreuses perforations, La couche
sous-jacente présente une organisation encore assez désordonnée, mais
les grains tendent 4 s’empiler les uns sur les autres ou 2 s’allonger per-
pendiculairement 2 la surface, se reliant directement au tectum 2 la maniére
des columelles (LE THOMAS & LUGARDON, sous presse). Deux & quatre
feuillets lamellaires (500-600 A) contournés et fusionnant en de nombreux
points se rattachent aux grains les plus profonds et constituent la couche
basale de I'exine qui repose sur une intine peu épaisse.

Dans e genre Isolona, la columelle parfaite n'est pas encore réalisée,
mais les deux espéces étudiées montrent qu'a partir d’une siructure grenue
trés désorganisée les grains tendent A s’agencer d’une maniére plus ou
moins « columellaire ».

3. Le genre ARTABOTRYS
Les deux exemples africains que nous décrivons dans ce genre paléo-

tropical montrent un stade plus avancé dans la différenciation de I'exine
qui atteint ici une structure réellement columeltlaire.

Source : MNEIN, Paris
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Pl 6. — Artabotrys aurantiacus Engl. & Diels : I, {x 6000), coupe transversale du sporo-
derme montrant une structure Infratectaie constituée de petits grains sous-tectaux et
de gros éléments « columellares »; 2, (x 50000), on remarque la forme des éléments
« columellaires » effilés sous le tectum ou provenant de la soudure de deux grains; le
feuiliet superficiel de la couche basale est discontinu.

Source : MNHN, Paris



Pl 7. — Artabotrys thomsonii Oliver : 1, (x 15 000), coupe transversalc du sporoderme mon=
trant une structure infratectale columellaire; 2, (< 50 000), on note les columelles hautes
et reliées 2 la base par le fenillet superficicl trés épaissi et continu.

Source : MNHN, Parts
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a) A. aurantiacus Engler & Diels : Leiouzey 12141, Cameroun, P —
PL 6, 13.

Pollen simple, polaire, 2 tectum rugulé-verruqueux perforé.
11 n’y a pas de véritable aperture, mais seulement une simple réduction de
la partie externe de I'exinc dans une zone trés peu étendue de la paroi,
En coupe transversalc, le (ectum se pr&ente sous la forme d’une
de masslfs ou séparés par de
petites di ités corr dant 2 des perforati La couche infra-
tectale comprend d’unc part des grains généralement petits, disposés en
quantité trés variable & proximité immédiate de la face interne du tectum,
d’autre part des éléments beaucoup plus 1mportams allant du tectum a la
couche basale. Ces gros ¢l ts « », qui parfois
provenir de la soudure de deux grains superposés, montrent Ic plus souvent
une partie sous-tectalc effilée tandis que leur partie inférieure est fortement
renflée et forme avec le feuillet superficiel de la couche basale une sorte
de sole trés irréguliére. La couche basale est composée de 3-4 feuillets peu
écartés qui laissent rarement deviner la présence d’une lamclle médiane
et sont relativement épais (400-500 A pour Jes feuillets profonds, souvent
pris du double pour le feuillet superficiel). L’intine est trés fine au niveau
de la partie amincie de I'exine, beaucoup plus épaisse sur Pautre face du
grain de poilen.

b) A. thomsonii Oliver : Letouzey 10413, Cameroun, P (LE THOMAS
& LUGARDON, sous presse. Pl 7, 13,

Le pollen hétéropolaire rugulé-perforé de cette espéce montre en
coupe un tectum constitué de massifs plus ou moins importants séparés
par dc petites discontinuités, nettement plus continu que dans I'espéce
précédente. 11 n’y a pas de grains dans la couche infratectale qui ne
comporte ici que de « vraies » columelles, allongées, de forme régulicre,
Iégérement é&largies a la base et réunies par le feuillet superficiel trés épaissi
de la couche infracolumellaire.

L'intine hétérogéne est, comme dans I'cspéce précédente, trés epalsslc
4 Popposé de la pame amincic de Pexine et extrémement fine au niveau
de cette derniére partie de Iexine,

Dans le genre Artabotrys, nous trouvons donc un stade de différen-
ciation dc la columelle plus avancée que dans le genre lsalana, grams et
« lles » la couche i
alors que la columelle « classique » se trouve réalisée chez 4. thomsonii.

Les exemples suivants sont pris parmi les pollens en tétrades dans
lesquels on peut constater les mémes types de différenciation de la structure
columellaire & des niveaux identiques.

Source : MNEIN, Paris
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Urariopsis congensis Rob. & Ghesq. : 1, (X 25000) : coupe transversale du sporo-
derme monirant une exine presqu’entiérement constituée de grains juxtaposés; le tectum
est trés fragmenté, les feuillets trés ieégulirement épaissis. — Uvariopsis congolana
(De Wild.) Fries : 2, (x

000), tectum massif, couche infratectale composée de colus
melles courtes ¢t globuleuses ¢t de gros grains épars; on distingue la lamelle médiane
dans les fenillets.

Source : MNHN, Parts
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4. Le genre UVARIOPSIS

Genre africain dont les grains de pollen se présentent en tétrades
subcarrées-planes, cohérentes, inaperturées (LE THOMAS & LUGARDON,
sous presse; GUINET & LE THOMAS, 1973) & tectum rugulé ou verruqueux,

a) U. congensis Rob. & Ghesq. : Letouzey 10641, Cameroun, P —
PL 8

Tétrade subcarrée-plane tétragonale, de 90 1 de diamétre cnviron. Le
tectum verruqueux perforé est constitué de verrues de taille trés inégale.
En coupe, la région externe et moyenne de I'exine apparait constituée de
grains juxtaposés (LE THOMAS & LUGARDON, sous presse) et plus ou moins
soudés. On passe insensiblement d’un tectum trés fragmenté formé de gros
gtaills soudés irréguliércmcnt a unc couche infratectale montrant des
grains ¢pars ou réunis de fagon désordonnée, puis & quelqucs feuillets ¢pais
ct contournés en continuité avec les grains voisins de la couche grenuc, Ces
feuillets dans lesquels on ne distingue aucune trace de lamelle ont d’abord
été appelés « moniliformes » et interprétés comme ayant une structure
différente des feuillets lamellaires. En réalité, comme dans le genre Polyalthia,
on rencontre également dans le genre Urariopsis de vrais feuillets lamel-
laires : ces feuillets moniliformes ou trés irréguliérement épaissis pour-
raient ne provenir que d'un dépdt plus irrégulier etplusimportant de sporo-
pollénine, sans constituer pour cela une structure particuliére réellement
différente.

b) U. congolana (De Wild,) Frics : N. Hallé 2817, Gabon, P —P1. 8, 14,

Tétrade subcarrée-plane, trés cohérente (D = 90-100 g} 4 tectum
rugulé perforé, & rugules larges. Sur les coupes, le tectum est massif et trés
épais, interrompu par des discontinuités plus ou moins larges. La couche
infratectale de méme épaisseur que le tectum est constituée de grosses
columelles encore trés irréguliéres, courtes, & contour hémisphérique a la
base, conservant souvent la forme de grains. Entre les columelles, il y a
¢ et 12 quelques gros grains épars rattachés directement au tectum ou @ la
couche basale. La couche infracolumellaire comporte 3-6 feuillets (300-
600 A) trés contournés, plus ou moins écartés, anastomosés entre eux et

hés & la basc des lles. L’intine est aussi épaisse ou plus épaisse
que Pexine, et sculptée & sa face interne.

Au MeB on peut reconnaitre ce méme type de structure et de tectum
chez U. letestui Pellegrin (N. Hallé 3006, Gabon). — PI,

Parmi les grains de pollens en tétrades, on peut comparer ce niveau
de différenciation de la columelle & celui que nous avons décrit dans le
pollen smple du genre Isolona ol 'on voit apparaitre, a partir d’une
structure i grenue trés désordonnée, Pamorce d’une columelle
encore imparfaite en-dessous d’un tectum de moins en moins fragmenté.

Source : MNEIN, Paris



PL 9. — Uvariastrum pynertii De Wild. : %, (x 5 000), coupe transversale de T'exine 4 couche
infratectale entiérement grenuc; 2, ( 25000), détail monicant Ia tendance de certains
grains 4 s'allonger prenant l'aspccl de columclles globulenses: le femllet superficiel de
la couche basale est trés irréguliérement épaissi.

Source : MNHN, Paris
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5. Le genre UVARIASTRUM

Genre africain dont le pollen se présente en tétrades subcarrées-planes
trés cohérentes et inaperturées, L'exine offre ici un stade de différenciation
légérement plus avancé.

a) U, pynaerti De Wild, : Lerestu 8473, Gabon, P — PL 9, 15.

‘Tétrades de 75 & 80 p de diamétre, & tectum rugulé perforé, Le tectum
trés épais est constitu¢ de massifs arrondis, séparés par d'étroites perfora-
tions ou soudés entre eux sur une distance plus ou rnoms longue. La couche
infratectale, de structure assez dé est
de gros grains, isolés ou le plus souvent agglomérés en amas importants et
irréguliers reliés au tectum, Ca et 1a, cependant, de trés gros grains allongés
ou provenant de la fusion de plusieurs grains prennent I'aspect de colu-
melles courtes et massives dont I'extrémité inférieure repose directement
sur la couche basale feuilletée. Celleci, composée de 1 2 6 feuillets lamellaires
trés contournés, est caractérisée par I'épaississement trés important et trés
irrégulier du feuillet le plus superficiel,

b) U. pierreanum Engler & Diels : Letouzey 10225, Cameroun, P
(LUGARDON & LE Tnomas, 1974). — PL 10, 15,

Tétrades de 90 & 95 p de diamétre, & tectum rugulé perforé, a rugules
larges.

Sur les coupes transversales, les massifs tectaux sont beaucoup plus
allongés que dans 'espéce précédente. La couche infratectale a ici un
aspect plus columellaire que grenu, les columelles massives et courtes
étant encore trés irréguliéres, souvent épaissies et irréguliércment coales-
centes a lcur base, mumes d‘excrmssances plus ou moins globuleuses. Les
espaces intercoll sont partiell occupés par de gros grains
isolés ou agglomérés en amas irréguliers parfois dlrec(ement rattachés
au tectum, La couche basale infracolumellaire présente 2 & 5 feuillets peu
écartés, larges de 500-600 A pour les plus profonds tandis que le feuillet

1 s’épaissit considér et trés nrreguhcrement réunissant
ainsi la base des columelles en une couche épaisse, trés contournée et
discontinue.

Le genre Uvariastrum nous fournit deux e!apes de différenciation de
la col lle : dans la iére, I’exine est grenue mais
la columelle est amorcée par la présence de gros grains columellaires
rattachés au tectum et & la couche basale feuilletée;, dans la seconde, l exine
présente un aspect plus e, la ncore
trés imparfaitement réalisée.

Source : MNEIN, Paris



Pl w Upvariastrum pierreanum Engl. & Diels : 1, (% 4 500), coupe tr"nve'slle du sporo-

rme : la couche infratectale est  la fois coltmellaire et grenue: 2, (x 20 000), les colu-

vl sont encore s irrégulitres, réunies & lour base par lo feuillet superﬁcxel de la
couche basale trés irrégulidrement épaissi.

Source

: MNHIN, Paris



mansfestement une origine grenue;

PL 1t. — Hexalobus sp. (Letouzey 10614, P): 1, (x 25 000), co\lpe transversale du sporoderme
‘montrant une couche infratectale clolnmella.le et grenue; la
!
monopetaus (A, Rich.) Engl. & Daels
infratectale entiérement columellaire.

e de columelles indique
cotum est formé ce massife arrondis, — Hexalobus
2, ( 15000), le tectum est continu et I couche

Source : MNHN, Paris
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6. Le genre HEXALOBUS

On rencontre dans ce genre essentiellement columellaire, deux étapes
montrant un processus de différenciation identique, mais a un stade légére-
ment plus avancé. Chez Hexalobus sp. (LE THOMAs & LUGARDON, 1974), le
tectum aréolé est formé de massifs arrondiset la couche infratectale présente
quelques grains epars entre des col lles provenant de la
superposition de grains, tandis que chez H. monopetalus (A. Rich.) Engl,
& Diels (LE Tuomas & LUGARDON, 1972), le tectum perforé est
constitué de massifs allongés recouvrant une couche infratectale com-
posée de plus ou moins globul mais dépourvue de grains
isolés. — PL. 11, 15.

INTERPRETATION

Les deux grands types fondamentaux de la structure exinique des
Angiospermes sont ainsi bicn représentés chez les Annonacées : dune
part Ja structure infratectale grenue qui est trés largement répandue et
fournit les formes les plus primitives dans ce groupe; d’autre part, Ja struc-
ture infratectale columellaire qui ne semble réellement bien fixée que dans
un nombre de genres relativement réduit.

La structure « de base » de I’exine des Annonacées, apparemment
comparable a celie que I'on rencontre chez Degeneria et Eupomatia, cst
caractérisée par un aspect massif ou amorphe et par I'existence de deux
couches : un tectum continu de structure homogéne, et une couche infra-
tectale grenue plus ou moins épaisse, trés peu différenciée. Ce type de
structure extrémement simple se diversific dans plusieurs directions, 2 la
fois par différenciation de la couche grenue elle-méme, par acquisition et
organisation d’une couche basale fenilletée lamellaire, et par réagencement
du tectum.

1. DIFFERENCIATION DE LA COUCHE GRENUE

Faute d’ les suffisamment et ificatifs, nous n’avions
Jjusqu’a présent volontairement établi aucun lien direct entre la structure
grenue et la structure columellaire, Pourtant les Annonacées sont, parmi
les Angiospermes primitives, une des familles qui semble particuliérement
privilégiée puisqu’elle a conservé de multiples manifestations de différen-
ciation de I'exine 2 des niveaux variés. Ceci nous permet de montrer la
relation qui existe entre le grain et la columelle,

Dans certains taxons, tels qu’fsolona, Uvariopsis ou Uvariastrum,
la structure grenue est encore prédominante et I'on assiste, seulement chez
les espéces les plus dlﬁ'erenuées, 4 ]a mise en place des tout premiers stades

soit par des grains, soit par modification de la
Sforme du grain (VAN Campo, Abstract, 1975). Dans d’autres taxons, tels

Source : MNEIN, Paris



]

12. — MEB : Poly.\llllu smhlmml (Engl ) Verdeourt {plein) : 1, poilen entier (x 2200);
2, tectum continu ( % 5 500). — Palyalthia suaveolens Engl. & Dicls (acétolysé); 3, tectum
verruquenx (x 9 500). Polylllhm Ionz folia (Sonnerat) Twaites (plein) : 4, pollen enticr,
face opposée au sillon (x 2200); 5, tectum échinulé (x 5 500). — Polyalthia capuronii
Cav. & Ker. (acétolysé) : 6, tectum continu perforé (x 10 000).

Source : MNHN, Paris
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qu’Artabotrys, c’est au contraire la structure columellaire qui prédomine,
tandis que certaines espéces ont conservé les stades plus anciens qui témoi-
gnent de I'origine grenue de la columelle ; les grains sont encore présents
dans l'exine et la columelle plus ou moins imparfaitement constituée
semble réellement provenir d’une modification de leur forme.

Dans les groupes uniquement columellaires, les exines les plus primi-
tives se T a leur type de col lles encore mal formées (Hexa-
lobus) ou aux grains vestigiaux présents parmi elles (Annona reticulata,
LUGARDON & L THOMAS, 1974),

Enfin, certains genres comme Polyalthia —- I'un des plus largement
répandu et parmi les représentants les plus anciens de la famille — ont
gardé I'ensemble des manifestations des potentialités de diversification
de I'exine, depuis la structure grenue encore trés peu différenciée, jusqu’a
la columelle parfaite,

A travers ces divers exemples, il parait donc possible d’affirmer que la
structure columellaire dérive directement de la structure grenue chez les
Annonacées, par différenciation progressive de toute la couche grenue®.

2. ACQUISITION ET ORGANISATION D'UNE COUCHE FEUILLETEE LAMELLAIRE

Par ailleurs, divers exemples montrent que dans certains groupes, les
premiéres phases de la différenciation de la couche grcnue s’accompagnent
de I'apparition d’ébauches d’s hus stellatus,
Polyalthia stuhimannii). Ces elements a structure tres caractéristique condul-
sent aux feuillets et a la diffé couche

Cette troisiéme couche caraclensthm: des Anno-
nacées (LUGARDON & LE THOMAS, 1974), prend 2 I'intérieur de cette famille
une extension de plus en plus grande et tend a s’organiser de différentes
maniéres. En particulier, dés que les columelles commencent & acquérir
une forme bien définie, on voit dans tous les cas le feuillet le plus super-
ficiel s’épaissir considérablement en un élément plus massif joignant Pune
2 Pautre les bases des columelles (Arfabotrys). Le type d’organisation
Ie plus « évolué » de cette couche correspond ainsi au type columellaire le
mieux réalisé; chez Polyalthia capuronii par exemple, la couche basale
apparait constituée de deux parties structuralement distinctes, une partie
externe épaisse et continue reliant la base des columelles, une partie interne
constituée de minces feuillets peu écartés; dans les tétrades comme celles
d’Annona, il y a également réunion de la base des columelles par le feuillet
le plus superficiel ¢paissi avec, simultanément, multiplication des feuillets
profonds. Cette couche interne feuilletée lamellaire des Annonacées semble
donc avoir, dans la différenciation de Pexine, des implications phylogéniques
aussi importantes que la couche infratectale elle-méme.

Si I'on peut soutenir que les columelles se différencient réellement

1. Certains auleurs onl émis I'hypolhése que, chez les Annonacées, les columelles sem-
blenl loujours se développer 4 partir d’une zone de grains plus ou moins sphériques et localisés
4 lIa face jnlerne de Pexine (WALKER & SKVAREA, 1975; WALKER, sous presse).

Source : MNEIN, Paris



Pl. 13. — MEB (acétolysé) : Isolona thomneri (De Wild. et Th. Dur.) Engl, & Diels : 1, surface
verruqueuse (% 10 000); certains éléments sont soudés et allongés formant une ébauche
de tectum: 2, coupe de Fexine entirement grenae (x 10000, — lsolona hexalol (Pierro
Engl. & Dicls : 3, tectum perforé ); 4, coupe de Texine (x 10 000) montrant
certains grains allongts on forme s colum:llgs (fiéche). — trys aurantiacus Engl.
& Dils © 5, tectum ragalé-verroqueu (o 15 000); 6, coupe de Pexine cotumeliaire avee
erains (X 10000). — Artabotrys thomsonll Oier 7, tectum rugulé-perforé (> 10 500);
8, coupe de l'exine (x 10000).

Source : MNHN, Paris



cétolysé) : Uvariopsls congensis Rol hesq. verruguenx
2, xine (X U i (De Wild.) Fries :
‘Uvariopsis ietestui

Source : MNHN, P
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a partir de la zone grenue de Iexine, on ne peut donc affirmer — au moins
dans le cas des exines d’Annonacées 4 couche basale feuilletée — que
cette couche basale résulte directement de la fusion de grains, comme le
suggérent WALKER & SKVARLA (1975).

Bien que le pollen des Magnoliacées ne présente pas autant de diversi-
fication dans ses structures exmlquus 11 a cependant conservé de trés nom-
breux stades p lumellaires, L ie de PRAGLOWSKY
(1974) nous permet par exemplc de retrouver dans les genres Magnolia
ou Alcimandra 'origine de la columelle dans la coalescence de grains;
on constate en outre que la couche Ja plus interne est toujours plus ou
moins lamellaire, méme chez les espéces ol la partie la plus superficiclle
de la nexine est massive. Il est donc permis de penser que cette couche
basale a, chez les Magnoliacées, une importance structurale et phylo-
génique comparable 4 celle qu’elle a chez les Annonacées.

3. DAVERSIFICATION DU TECTUM

Une troisiéme remarque doit étre faite 2 propos de la différenciation
du tectum au cours de la « columclhsanon » Dans le genre Polyalthia
qui a gardé toutes les des p iation de
Pexine, P. stuhlmannii montre un tectum massif et 4 peu prés imperforé,
les petites dépressions de sa surface ne lc traversant pas complétement.
Parallélement 2 la diversification des couches infratectales, grenue et
feuilletée lamellaire, le tectum tend & se fragmenter en massifs verruqueux
avec de rares perforations chez P. suaveolens, ou en verrues épineuscs
nettement individualisées chez P. longiflora, tandis que chez P. capuronii
Iédification de columelles et d’une couche basale bien différenciée s'accom-
pagne de la réapparition d’un tectum continu perforé. It y a donc, dans
ce méme genre, fragmentation puis reconstitution du tectum,

Dans les autres genres, ol nous avons montré des séquences de diffé-
renciation de la couche infratectale plus bréves, seules quelques manifes-
tations dc ces memes potenualllcs sont visibles. Mais chaque fois que
I'organi se i avec quelque netteté, on constate
que le tectum tend, de son cOté, & se reconstituer : les éléments les plus
externes s’allongent (Isolona) ou fusionnent de plus en plus, le tectum
devenant rugulé-perforé (Uvariopsis, Uvariastrum) ou perforé (Artabotrys).

Si I'on considére Penscmble des structures rencontrées dans la famille,
on voit alors que le tectum lisse perforé peut correspondre, d’une part &
une structure grenue primitive (Lettowianthus, Pl, 16), d’autre part a 'un
des types de structure exinique columellaire les plus avancés que I'on trouve
chez les Annonacées.

Ainsi, la séric de différenciation la plus compléte de I'exine (Polyalthia)
montre que le caractére « tectum perforé » peut &tre acquis 2 la suite d’une
fragmentation puis d’une reconstitution du tectum : dans ce cas il ne
correspond donc plus 4 un type primitif, mais il représente au contraire
Paboutissement d’une évolution complexe,

Source : MNHIN, Paris



MEB (acétolysé) : Uvariatrum pynsertii De Wild . 1, tectum rugulé-pecforé (x 6 000);
2, coupe de Pexine (X 10 000). — Uvariastrum pierreanum Engl. & Diels : 3, tectum 4

larges rugules et perforé (x S 800); 4, coupe de I ( 10
(Letouzey 10614) : 5, tectum aréolé (X5 000); 6, coupe de Iexine — Hex
iobus. mompetalus (A Rich.) Engl. & Dlels 7, tectum perforé s-.L X 5000) 8, coupe
de Vexine (%

— He lobus sp,

Source : MNHN, Paris
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Pl. 16. — Lettowianthus stcllatus Dicls : (MEB, acétolys) 1, tectum lissc, fuvéelé perforé
(¢ 5000); 2, coupe de I'exine (x 20 000). — (MET) 3, ultracoupe de 1'sxine 2 000)
Tontrant un tectum trés massif, une couche infratectale grenue et I'ébauche de feuillet.

Source : MNHN, Paris
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es pollens de la sous-famille « Annona » (WALKER, 1971), dont I'exine
montre, dans ]ensemble, les structures les plus avancées, ont un tectum
foujours perforé mais ble-t-il, deux di dans sa
diversification :

— T'une, dans la tribu « Hexalobus », ou les columelles sont encore
souvent trés imparfaitement réalisées, montre une tendance 2 la reconsti-
tution du tectum plutdt qu'a une réduction (Fsolona, Uvariopsis, Uvariastrum,
Hexalobus);

— lautre, dans les tribus « Annona » et « Asimina », ol la structure
columellaire est plus elaboree, conduit a une dlmmutmn du tectum par
élargi des per (tectum éticulé, tectum réticulé).

11 ressort donc de I'étude de ces diverses structures chez les Anno-
nacées, que les différentes couches de l’exme (leclum, couche mfratectale,
couche basale feuilletée) se sont di de fagon si et qu'une
interprétation phylogénique des structures ne peut &étre donnée sans tenir
compte 4 la fois de I'ensemble des couches.

REMERCIEMENTS : Nous sommes trés reconnaissants 4 M. P. BRENAN, Keeper de
IHerbicr du Jardin Botanique de Kew, d’avoir autorisé le prélévement de certains spéci-
mens ¢tudiés, et & MM. R. Letouzey et G, THANIKAIMONI de nous avoir fait parvenit
du matérie] frais du Cameroun et des Indes.

BIBLIOGRAPHIE

DaKL, A. O. & RowLEy, J. R. - - Pollen of Degeneria vitiensis, Journ. Arnold Arbor.
45 (3) 1 308-323 (1965).
Dovir, J. A., VAN CAMPO, M. & LUGARDON, B, — Obscrvations on exine structure of
Eucomntiitides and lower Cretaceous angiosperm pollen, Pollen et Spores 17 (3) ©
429-484 (1975).
FAEG(RI. K. & IverseN, J. — Textbook of pollen analysis, ed. 3, Copenhague, 295 p.
1975).

Guver, Ph. & Le THomas, A, — ion de Ia des
couches de Pexine dans les pollens composés. Conséquencl.s relatives & la notion
daperture, C. R. Acad. Sc. Parls, ser. D, 276 : 1545-1543 (1973).

LE THOMAS, A. & LUGAROON, B, — Sur la structure finc des tétrades de deux Annonacées
(Asteranthe asterias ct Hexalobus monopetalus), C. R. Acad. Sc. Paris, ser. D, 275 :
1749-52 (1972).

— Quelques types de structure grenue dans Ieciexine de pollens simples d’ Annonacées,
C. R. Acad. Sc. Paris, ser, D, 278 : 118790 (1974).

— Struclure exinique chez quelques genres d’Annonacécs, in Symposium of Linn. Soc,
London (Abstract, sept. 1974), Bull. Ling. Soc, Lond, sous presse

LuUGARDON, B. & LE THOMAS, A. — Sur la structure feuilletée de Ia couche basale de
Tectexine chez diverses Annonams C. R. Acad. Sc. Paris, ser. D, 279 : 255.58
€82

PraGrowskl, J. - Magnoliacew in World pollen and spore flora 3 : 145 (1974)

TrAnKAIMONI, G. — Pollen mor terms and signi-
ficance, Symposium, Assoc. Palynol, langue frangaise, Paris (oct. 1975)
VAN CAMPO, M. — des parois des in X11 Intern,

Bot. Congress Lemngrad, Abstract : 210 (1975).
Lucaroon, B. — Structure grenue infratectale de Pectexine des poliens de quelques
Gymnospermes et Angiospermes, Pollen et Spores 15  171-187 (1973).

Source : MNEIN, Paris



— 5712 —

WAaLKER, J. W. — Polien morphology, phytogeogeaphy and phylogeny of the Anno-
nace, Conir. Gray Herb., Hary. 202 : 1132 (1971).
— Evolution of exine siructure in the pollen of primitive Angiosperms, Am. J. Bot, 61 :

891-902 (1974).
Evolutionary significance of the exine in the pollen of primitive Angiosperms, Bull,

Soc. Linn. London, sous presse.
— & SkvarLA, J. J. — Primitively columeltaless pollen: a new concept in the evolu-

tionary morphology of Angiosperms, Science, N.Y. 187 : 445-447 (1975).
ALT. — Laboratoire de Phytomorphologie
de PE.P.H.E., 16, ruc Buffon,
75005 PARIS.
— Laboratoire de Biologie végétale,
Université P. Sabatier,
39, aliées J. Guesde,
31400 TouLouse.

Source : MNHN, Paris



